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1. Bourgeon de Douglas (Pseudotsuga menziesii) débarrassé de 1ses écailles pro­
tectrices. Le méristème apical en position sçimmitale est bien visible (x 50). 
Douglas fir (Pseudotsuga menziesii) bud cleared [rom its protecting scales.
The apical meristem at the top is easily visible (x 50). 
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Titre : « Méristèmes, viei 11 issement et clonage d'arbres forestiers». 
Le processus de vieillissement est un phénomène naturel qui affecte les végétaux 
arborescents au cours du temps, à travers les phases successives de leur développement 
ontogénétique à partir de la graine. Une de ses conséquences majeures demeure le 
déclin, voire la perte, de l'aptitude au clonage lorsque les arbres atteignent un âge 
correspondant à la taille minimale requise pour une évalution fiable de leurs potentia­
lités. Les méristèmes apicaux caulinaires, du fait de leurs fonctions morphogénétiques, 
excercent, bien évidemment, un rôle déterminant vis-à-vis du vieillissement ontogéné­
tique tel qu'on le conçoit classiquement. Néanmoins, certains indices suggèrent 
d'accorder aux aspects physiologiques une importance prépondérante dans les phéno­
mènes de «changements de phase» et leurs évolutions spatio-temporelles. Plus expli­
citement, plusieurs observations convergentes traduisent que les potentialités juvéniles 
de méristèmes apicaux, qui s'expriment avec le maximum d'intensité lors de chaque 
débourrement, deviennent d'autant plus circonscrites dans l'espace et dans le temps 
que l'architecture de l'arbre se complique au cours de son développement. La prise 
en considération de ce schéma réitératif et évolutif du phénomène de changement de 
phase au niveau des extrémités végétatives caulinaires peut s'avérer très profitable 
dans la perspective du clonage d'arbres sélectionnés âgés. Conjointement, le récent 
développement de techniques d'analyses biochimiques performantes constitue une 
opportunité très prometteuse pour progresser dans la connaissance du phénomène 
du vieillissement, et, par corollaire, des possibilités de rajeunissement . 
• 
SUMMARY 
Title of the article: "Meristems, ageing and cloning of forest trees". 
The maturation process is a natural phenomenon which affects arborescent species 
according to their ontogenetic development from seed. One of its major consequences 
is the decrease, or even the loss, of ability for cloning as trees reach an age correspond­
ing to a suitable size for a reliable evaluation of their potential. lt is clear that shoot 
apical meristems, through their morphogenetic functions, play a key role in ontogene­
tical ageing. Nevertheless, current advances also suggest a fundamental importance for 
the physiological aspects of phase change and their connected space-time variations. 
A number of studies suggest that a juvenile phase, with maximal intensity correspond­
ing to the onset of each shoot flush, exists in apical meristems, this particular stage 
becoming more and more space-time reduced as tree architecture increases in com­
plexity. Understanding of this reiterative pattern of meristem phase change should 
enhance prospects for successfully cloning mature tree. New developments in bio­
chemical investigations offer promise of further progress in maturation process studies 
from a basis as well as from a practical point of view . 
• 
ZUSAMMENFASSUNG 
Ti tel des Arti kels : « Meristeme und K lonvermehrung von Wald bau men». 
Der Alterungsprozess ist ein natürliches Ereignis, welchem die Baume im Laufe 
ihrer verschiedenen ontogenetischen Entwicklungsphasen vom Sarnen an unterliegen. 
Eine der bedeutendsten Konsequenzen des Alterns bleibt der R ückgang, oder sogar 
der Verlust, der Klonvermehrungsfahigkeit, wenn die Baume das Alter und somit die 
Grosse erreichen, in dem ihre Potentialitat sicher bewertet werden kann. 
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Natürlich spielen die Sprosspitzen-Meristeme durch ihre morphogenetische Funk­
tion bei dem ontogenetischen Altern eine bedeutende Rolle. Jedoch weisen gewisse 
Kennzeichen darauf hin, dass die physiologischen Aspekte in den Entwicklungsphasen 
und deren raumzeitlicher Evolution eine massgebliche Stellung einnehmen. Es wurde 
verschiedentlich beobachtet, dass die jugendliche Potentialitat der Spitzenmeristeme, 
die sich bei jedem Knospenaustrieb hi:ichst intensiv ausdrückt, im Laufe der architek­
turalen Entwicklung des Baumes zeitrauml ich abnimmt. Dieses sich wiederholende 
und evolutive Phenomenen der Phasenentwicklung in Hinsicht auf die kaulinaren 
vegetativen Spitzen kann sich bei der Klonvermehrung von maturen selektierten 
Baumen sehr vorteilhaft erweisen. 
Ausserdem ki:innten die neuesten Erkenntnisse in der Technik leistungsfahiger 
biochemischer Analysen zur besseren Kenntnis des Alterungsprozesses und demzu­
folge zu neuen Mi:iglichkeiten in der Verjüngung beitragen. 
• 
1 b. Bourgeon d'épicéa (Picea abies) débarrassé de ses écailles protec­
trices. Le méristème apical en position sommitale est bien visible. 
Norway spruce (Picea abies) bud cleared from its protecting 
scales. The apical meristem at the top is easily visible. 
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1. introduction
11 - CLONAGE ET AMÉLIORATION GÉNÉTIQUE 
DES ARBRES FORESTIERS 
Dans le contexte de l'amélioration génétique des arbres forestiers, l'inté­
rêt suscité par le clonage, ou plus généralement par la multiplication végé­
tative, se conçoit au niveau des recherches de génétique forestière et des 
opérations de reboisement développées en aval (Zobel et Talbert, 1984 : 
Kremer, 1986). 
Fondamentalement, la supériorité de la propagation végétative constatée 
dans certains cas par rapport à la voie sexuée ou générative (Martin, 1976) 
réside dans le fait de multiplier des individus sans modifier en quoi que ce 
soit les caractéristiques génétiques de la tête de clone originelle, en tirant 
donc profit simultanément des composantes «additives», «non additives» 
et de «l'effet maternel» (Kremer, 1986). Cet aspect revêt une importance 
toute particulière pour les espèces arborescentes chez lesquelles la plupart 
des caractères majeurs sont sous contrôles polygéniques (Zobel et Talber, 
1984), impliquant des combinaisons et des interactions entre les différents 
gènes concernés - effets « non additifs» -. 
Pour le généticien ou le physiologiste, l'opportunité de pouvoir disposer 
de lots d'individus génétiquement identiques constitue un atout considé­
rable, permettant d'améliorer la sélection sur des bases génétiques mieux 
perçues, du fait notamment d'une meilleure estimation de l'influence 
perturbatrice de l'environnement - la composante «milieu» du phéno­
type - (Kleinschmit, 1983). Cet aspect, et d'autres avantages inhérents 
à la multiplication végétative en ce qui concerne les études de génétique 
et de physiologie des arbres, ont été développés dans plusieurs articles fort 
instructifs (Surdon et Shelbourne, 1974; Libby, 1974; Surdon, 1982; 
Libby et Rauter, 1984). 
Plus concrètement, la transposition des techniques de bouturage horticole 
à la foresterie est à l'origine de la sylviculture clonale qui, appliquée à 
bon escient (Martin, 1976; Kleinschmit, 1983), améliore considérablement 
la productivité et la qualité des reboisements (Martin, 1987). 
Plusieurs essences implantées dans divers pays du globe se prêtent à cette 
forme de sylviculture particulièrement avantageuse sous certaines condi­
tions, et pour cette raison actuellement en plein essor. Les exemples de 
l'eucalyptus au Congo et au Brésil (Martin, 1987), du cryptoméria au 
Japon (Toda, 1974), de l'épicéa (Kleinschmit, 1974) et du peuplier 
(Barnéoud et al., 1982) sous nos climats, sont de ce point de vue tout à 
fait éloquents. 
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12 - CARACTÉRISTIQUES DU MATÉRIEL VÉGÉTAL 
SUSCEPTIBLES D'INFLUER SUR SON APTITUDE 
AU CLONAGE CONFORME 
Néanmoins, en dépit de leur conformité génétique, les représentants d'un 
même clone extériorisent parfois des dissemblances plus ou moins mar­
quées, du point de vue du port notamment, regroupées sous la terminolo­
gie consacrée de variabilité intra-clonale (Martin, 1976; Zobel et Talbert, 
1984). Cette hétérogénéité, qui traduit autant de divergences par rapport 
au clonage conforme recherché, reflète des insuffisances d'aptitude à la 
multiplication végétative du matériel considéré imputables aux facteurs 
suivants 
• identité taxonomique et génétique de la tête de clone
11 est bien connu que certaines essences se bouturent beaucoup plus aisé­
ment que d'autres; il s'agit généralement des plantes qui rejettent de sou­
che ( Franc let, 1978) - cas des Populus sp., des Eucalyptus sp., des Cryp­
tomeria japonica et des Sequoia sempervirens. D'autre part, à l'intérieur < 
d'une même espèce, des individus génétiquement dissemblables sont sus­
ceptibles d'exprimer des facultés de clonage différentes (Durzan, 1984;
Morgenstern et al., 1984; Monteuuis et Bailly, 1987), à l'origine de la
variabilité i nterclona le.
• état physiologique
Cet élément peut jouer un rôle déterminant quant à l'aptitude au clonage
conforme (Hartmann et Kester, 1975; Rauter, 1983; Durzan, 1984). Diffi­
cile à définir explicitement et à contrôler pour certaines espèces, il doit
être considéré comme la résultante de diverses composantes du métabo­
lisme endogène - trophiques, hormonales ... - très vraisemblables influen­
cées par les effets variables de facteurs exogènes - caractéristiques climati­
ques et pédologiques - (Rauter, 1983 : Durzan, 1984) et susceptibles de
déterminer un « état de compétence à la multiplication végétative»
(Nozeran, 1978) du matériel concerné. La prise en considération de ces
divers paramètres et de leurs interactions explique les variations d'état
physiologique dans le temps (Tran Thanh Van, 1981 : Morgenstern et al.,
1984) et au sein même des individus (Jay-Allemand, 1985; Verschoore­
Martouzet, 1985), ce que Nozeran (1978) traduit par le terme de «par­
cellisation» et dont dépend notamment l'évolution des points végétatifs
caulinaires édificateurs (Buvat, 1955 : Robbins, 1957; Romberger, 1963).
Cette hétérogénéité physiologique, sans sous-estimer son incidence au
niveau de la variabilité intrac/onale, se reflète chez certaines espèces par
l'existence d'un gradient de potentialités morphogènes lié à la proximité
de l'appareil racinaire (Kazarjan, 1969 : Hartmann et Kester, 1975;
Borchert, 1976; He.user, 1976; Hackett, 1983).
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2. Exemples de la remarquable aptitude spécifique à rejeter de Sequoia sempervirens.
Illustration of the remarkable specific sprouting ability of Sequoia sempervirens. 
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• processus de vieillissement, ou de maturation, en relation avec le déve-
loppement ontogénique du végétal au cours du temps (Borchert, 1976)
De nombreux travaux, relatifs notamment au bourgeonnement adventif et 
à l'embryogenèse somatique (David et Thomas, 1979; Lelu et al., 1987), 
traduisent que les capacités de regénération végétative sont d'autant plus 
élevées que le matériel cultivé est jeune, l'aptitude à l'organogenèse adven­
tive s'estompant généralement avec l'âge chronologique croissant (Fran­
clet, 1977; Nozeran, 1980; Bonga, 1982; David et al., 1983). Cette influence 
négative du vieillissement sur le clonage, unanimement perçue (Hartmann 
et Kester, 1975; Martin, 1976; Bonga, 1982; Rauter, 1983) a suscité des 
interprétations et des prises de position aussi nombreuses que variées, dont 
certaines seront discutées ultérieurement. 
D'un point de vue plus appliqué, nous retiendrons l'impact du phénomène 
de maturation auquel sont confrontés les artisans de la sylviculture clonale 
(Franclet, 1983), dans la mesure où le caractère aléatoire de certaines 
sélections précoces - absence de bonnes corrélations jeune-adulte pour les 
critères concernés ( Kremer, 1986) - incite à sélectionner des génotypes 
suffisamment âgés pour avoir exprimé certaines de leurs potentialités, à' 
l'issue de tests clonaux multistationnels notamment. Cette situation expli­
que les motivations suscitées par les possibi I ités de «rajeunissement» ( 1) 
de matériels sélectionnés matures (Franclet, 1981, 1983), afin qu'ils 
recouvrent leurs propriétés juvéniles originelles, surtout en ce qui concerne 
l'aptitude à la regénération végétative en vue du clonage conforme; ces 
aspects i mpl iq uent très directement, à travers leurs capacités organogènes, 
les méristèmes primaires, comme il peut être utile de le rappeler . 
• 
(1) Le terme «rajeunissement» est présentement défini par la réacquisition de certaines caractéris­
tiques - organogénétiques, morphologiques, anatomjques, physiologiques, etc ... (voir Franclet, 
1983) - des formes juvéniles. Il paraît inutile d'insister sur le caractère général et relatif à cette 
définition qui ne renseigne pas, en l'absence d'informations supplémentaires, sur la stabilité 
dans le temps des éventuelles réversions observées. 
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2. les méristèmes primaires et leurs rôles déterminants
pour le clonage conf orme 
21 - NOTION DE MÉRISTÈME PRIMAIRE 
Les différentes phases successives du développement morphologique et 
architectural de la partie caulinaire d'une plante à partir d'une graine, 
résultent de l'activité organogène acropète d'un petit massif de cel Iules 
méristématiques situé en position apicale : le méristème primaire - ou 
point végétatif - caulinaire. Ces organes végétatifs minuscules (voir 
Kozlowski, 1971 ), susceptibles d'évoluer en organes reproducteurs, ont 
été particulièrement étudiés ou décrits de façon détaillée du point de vue 
de leurs aspects infrastructuraux et morphologiques (Clowes, 1961; Rom­
berger, 1963; Nougarède, 1965 ). La synthèse des observations effectuées 
dénote une hétérogénéité cytologique et physiologique indéniable, bien 
que l'organisation cytohistologique des méristèmes d'Angiospermes et 
de Gymnospermes puisse différer (Camefort, 1956; Giffard et Carson, 
1971, voir figure n° 1 ). Les points végétatifs se singularisent par une acti­
vité mitotique élevée théoriquement capable d'assurer, par le jeu des 
mitoses anticlines et périclines, une croissance indéfinie et éventuellement 
l'aptitude à la totipotence (Margara, 1982). Ces propriétés capitales 
reviennent à considérer le méristème primaire comme le centre générateur 
de l'évolution morphogénétique du végétal dans le cadre de l'accomplisse­
ment du programme ontogénique. L8s phénomènes de mérèse et d'auxèse 
liés aux processus d'organogenèse acropète et de différenciation basipète 
permettent l'allongement des tiges en maintenant constamment le méris­
tème végétatif édificateur en position sommitale. L'activité organogène 
du méristème apical s'étend également à la zone périaxiale, le point végé­
tatif étant à l'origine de la formation des feuilles - phyllogenèse -, à 
travers les phases successives d'induction, initiation - initium - et 
d'expression - primordium, ébauche, jeune feuille, feuille adulte-, tout 
en déterminant leur positionnement les unes par rapport aux autres 
conformément au régime phyllotaxique spécifique. Très fréquemment, 
ces feuilles abritent à leur aisselle un bourgeon axillaire renfermant un 
méristème de même âge ontogénique, virtuellement capable, à l'image 
du méristème initial dont il est issu, de générer une pousse qui contribue 
à l'édification de l'architecture de l'arbre. En considérant le problème en 
termes d'antériorité événementielle, et en remontant de façon récurrente 
la chronologie du déroulement de l'ontogenèse à travers les séquences 
morphogénétiques successives, il apparaît que l'ensemble des éléments 
constitutifs d'une plante et même d'un clone - avec leurs diverses caracté­
ristiques - proviennent du seul et unique méristème originel situé au pôle 
apical de l'embryon. Cette filiation ontogénétique mérite d'être considérée 
dans toute sa signification. 




Interprétations schématisées de l'organisation infrastructura/e 
de points végétatifs eau linaires 
S chematic interpretation of the infrastructural organization 
in vegetative shoot apices 
za 
figure 1 a : Ginkgo bi/oba (d'après Came­
fort, 1950; cité p ar Buvat, 1955) 
za : zone apicale inactive; 
mm : méristème médullaire 
ai : anneau initi al. 
za 
figure 1 b : Abies concolor (d'après 
Parke, 1959; cité par Giffard et Carson, 
1971). 
figure 1 c : Picea abies (d'après Camefort. 
1950; cité par Buvat, 1955) 
1 . apical initiais; 
2. subterminal mother cells;
3. peripheral zone;
4. zone of central tissue
Le plan ab représente la limite basale 
théorique du dôme méristématique; pr 
est le premier primordium foliaire visible. 
sub-apical region 
l l 
- même légendes que fig. 1 a.
figure 1 d : Dicotylédone "modèle" 
(d'après Giffard et Carson, 1971) 
T : tunica; C : corpus. 
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3. Méristème terminal d'auxiblaste de pin maritime (Pinus pinaster) (x 170). 
A uxiblast apical meristem of Pin us pinaster {x 170) 
4. Méristème interfasciculaire (brachyblaste) de pin maritime entouré des deux ébauches de pseu­
dophylles (x 300). 
Interfascicular (brachyblast) meristem of Pinus pinaster surrounded by two newly formed pseu­
dophylls (x 300). 
5. Méristème de Douglas (Pseudotsuga menziesii) entouré de primordia et d'ébauches foliaires 
(x 220). 
Meristem of Douglas fir (Pseudotsuga menziesii) surrounded by leaf primordia and leaf/ets
(x 220).
6. Méristème d'�icéa (Picea abies) entouré de primordia et d'ébauches foliaires (x 230). 
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FIGURE N° 2 
Dimorphisme foliaire en fonction de l'ige chuz Scquoindcndron gigantcum, 
et relation avec l'aptitude à le rhizogenèse adventive (extrait de Monteuuls, 1985) 
Foliar dimorphism related to the age in S1:l'Quoiac!endron giganteum, 
1md 1'elationsbip with the abi/ity for adventitious ro1?ti11g (dmwn from Montemn.s. 1985) 
b) sujet agé (x0,75) 
4 
feuilles 
cl détail d'une feuille en alêne 
x : distance mesurée en mm. 
(x2) 
l'aptitul.lu à l'enracinement peut être corrélée à la 
morphologie foliaire des ramets sous la forme d 'une 
droite de régression d'équation: y = 19x - 33,5 
3. considérations sur les différents aspects
du vieillissement des végétaux ligneux
Plusieurs auteurs ont exprimé la nécessité de distinguer le vieillissement 
chronologique, le viei 11 issement ontogénétiq ue et le viei 11 issement physio­
logique (Fortanier et Jonkers, 1976; Chaperon, 1979 ). 
31 - LE VIEILLISSEMENT CHRONOLOGIQUE 
Le vieillissement chronologique s'exprime en termes d'âge chronologique 
appliqué à l'échelle de la plante entière. L'origine temporelle adoptée 
correspond généralement à la germination (Fortanier et Jonkers, 1976). 
Ce stade marque en effet le commencement du développement spatial, 
au fil du temps, d'un système architectural de plus en plus élaboré dont 
les caractéristiques sous contrôle génômique sont susceptibles d'être 
influencées par des facteurs de pression exogènes : l'effet milieu (Halle 
et Oldeman, 1970 ). 
Si l'âge chronologique permet de renseigner globalement pour une espèce 
sur l'achèvement de la phase juvénile déterminée pour beaucoup d'auteurs 
par l'apparition des organes reproducteurs (Wareing, 1959; Chajlakhyan 
et al., 1974; Hackett, 1983, 1987), la valeur de ces données n'en demeure 
pas moins relative quant aux réelles potentialités à la multiplication végé­
tative des ortets considérés. En effet, l'hétérogénéité qui s'instaure au sein 
du végétal lors de sa croissance au cours du temps ( Kozlowski, 1971; Chaj­
lakhyan et al., 1974; Borchert, 1976), entraînant une zonation ou «parcel­
lisation» intra-individu quant à l'aptitude au clonage illustrée par la 
notion de «topoclones » (Franclet, 1981; Verschoore-Martouzet, 1985 ), 
n'est pas prise en compte. Cette lacune a été dénoncée notamment par 
Passecker (1947) à propos du gradient de l'aptitude à la regénération 
végétative lié à la proximité de l'appareil racinaire déjà évoqué (Dooren­
bos, 1965; Kazarjan, 1969; Leopold et Kriedemann, 1975; Borchert, 1976; 
Bonga, 1982; Nozeran et al., 1982 ). 
32 - LE VIEILLISSEMENT ONTOGÉNÉTIQUE 
Le vieillissement ontogénétique se définit par rapport à l'apparition des 
phases successives de l'ontogenèse. Ce système de référence repose donc 
essentiellement sur des indices ontogéniques ou morphologiques (Paton 
et al., 1970; Paton, 1983; Hackett, 1987) qui correspondent à un certain 
stade de l'édification de l'architecture du végétal (Durzan, 1984) et per­
mettent de s'intéresser aussi bien à l'ensemble de la plante qu'à ses por­
tions constitutives. Cet aspect prend toute son importance dans le cas de 
traitements et de manipulations de matériel végétal - tailles, recépages, 
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cultures de fragments végétatifs isolés - (Franclet, 1977; Jay-Allemand, 
1985) qui retardent artificiellement le développement ontogénétique par 
rapport à l'âge chronologique. L'expression du vieillissement ontogéné­
tique apparaît surtout dans le cas des plantes hétéroblastiques ou à 
dimorphisme foliaire contrasté entre la phase juvénile et la phase mature 
(schaffalitzky de Muckadell, 1959; Kozlowski, 1971 ), en reconnaissant à 
la morphologie foliaire sa valeur d'indice de l'état de maturité (Rohmeder, 
1957; Schaffalitzky de Muckadell, 1959; Doorenbos, 1965; Chajlakhyan 
et al., 1974). Les travaux de Paton et al. (1970), Paton (1983) et Hackett 
(1987), notamment, s'inscrivent dans cette optique et créditent l'usage de 
l'âge ontogénétique comme référence pour traduire les effets des phéno­
mènes de maturation sur l'aptitude à la multiplication végétative, en 
l 'occurence la rhizogenèse adventive. 
Il paraît tout à fait logique et pertinent de voir à travers le vieillissement 
ontogénétique et son expression éventuelle au niveau morphologique -
hétérophyllie - le reflet d'un processus de maturation qui affecte, au 
cours de l'ontogenèse, les méristèmes édificateurs et générateurs des struc-, 
tures caulinaires observées (Robinson et Wareing, 1969; Libby, 1974; 
Fortanier et Jonkers, 1976; Hood et Libby, 1978 ). Cet aspect a été notam­
ment dénoncé et développé par Schaffalitzky et Muckadell (1959). 
Sur Sequoiadendron giganteum (Monteuuis, 1988), nous avons pu mettre 
en évidence un effet de l'âge du matériel sur la conformation du méris­
tème (Monteuuis, 1987a; figure n° 3 et photos n° 7), ainsi que sur ses com­
posantes cytomorphologiques. Cette influence de l'âge se ressent égale­
ment au niveau morphologique et histologique sur les produits de l'activité 
organogène du méristème que sont les feuil les (Monteuuis, 1988). 
L'ensemble de ces résultats expérimentaux abonde dans le sens du vieillis­
sement ontogénétique des méristèmes (Romberger, 1976), sans sous-esti­
mer les effets de l'état physiologique présumé des structures concernées. 
33 - LE VIEILLISSEMENT PHYSIOLOGIQUE 
La nécessité de considérer l'aspect physiologique des phénomènes de 
vieillissement a été perçue et développée notamment par Rabbins (1957), 
Doorenbos (1965) et Borchert (1976) qui introduisirent la notion «d'.âge 
physiologique», reprise ultérieurement par de nombreux spécialistes 
(Nozeran et Rossignol-Bancilhon, 1977; Mott, 1981 ; ... ), pour interpréter 
la «parcellisation» intra-individu (Nozeran, 1978 ). Ainsi l'âge physiologi­
que, variable selon les secteurs du complexe architectural arborescent 
considéré (Fortanier et Jonkers, 1976; Romberger, 1976; Nozeran, 1978), 
conditionnerait nombre de manifestations du vieillissement, telles que la 
mise à fleurs, la modification de la morphol-ogie foliaire, la variation de la 
croissance, la diminution de l'aptitude à la rhizogenèse adventive ... (figure 
n° 4). La liste n'est pas limitative (Bonga, 1982; Franclet, 1983), et bien 
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(a) Clone jeune, stade repos végétatif (b) Clone jeune, stade débourrement 
Juvenile clone, rest phase. Juveni/e clone, budbreak 
0 X 0 
- - - - -->-




(c) Clone âgé, stade repos végétatif 
Mature clone, rest phase 
FIGURE N° 3 
,v 
' (d) Clone âgé, stade débourrement 




Influence de l'âge sur la conformation des dômes méristématiques de Sequoiadendro11 giganteum 
durant le repos végétatif et lors du débourrement (tiré de Monteuuis. 1987al. 
Age influence on apical meristem outlines of Sequoiadendron giganteum during rest pbase and 
budbreak (drawn /rom Monteuuis, 1987a). 
Les tracés présentés ont été réalisés è partir des régressions suivantes (x ;;;.,,O) : 
clone jeune. stade répos végétatif (fig. 3a ) : y = 0 ,41 x 1 .60 ( R 2 = 1 ) 
clone jeune. stade débourrement (fig . 3b) : y= 0.41 x 1 .34 (R 2 = 0.99 ) 
clone iîgé. stade repos végétatif (f ig. 3c) : y =0.57 x 1,80 IR 2 = 1) 
clone 1lgé, stade débourrement (fig . 3d) : y= 0.46 x 1 ,51 IR 2 = 0,99) . 
que de nombreux auteurs se réfèrent essentiellemen t à l'apparition de 
l 'état florifère pour détermi ner l'achèvement de la phase juvéni le (Wareing, 
1959; Chaj la khyan et a 1., 1974; Hackett, 1985), plusieurs entorses sign i fica-
t ives à ce précepte, dans le cas de néotén ie par exemple (Mott, 1981). 
réfutent tout dogmat isme en la matière et corroborent la remarque selon 
laquelle l'état juvénile demeure d iffici le à défini r (Rabbins, 1957 ; Leopold 
et Kr iedemann, 1975 ; Franclet , 1983) . 
En vertu de cette causalité vis-à-vis de l'organogenèse, l'~ge physiologique 
apparaît comme l 'élément déterminant de l'aptitude au clonage. 
Dès lors, i I paraît judicieux et justifié de s' intéresse r aux agents physiolo-
giques censés détermi ner ou influencer les manifestat ions constatées du 
vie illissement. Plusieurs études ont été entreprises dans cette optiq ue 
(Moncousin, 1982; Berthon, 1985; Jay-A llemand, 1985; Verschoore-Mar-
touzet, 1985), et force est de constater que fréquemment, notamment 
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n° 7 - Méristèmes apicaux caulinaires de Sequoiadendron giganteum observés 
durant le repos végétati f . Le dôme méristémat ique du clone juvéni le (al est plus 
évasé que pour le clone âgé (b); échelle : 100 µ m. 
Sboot apical meristems of Sequoiadendron giganteum observed during 
rest phase. The apical dome of tbe juve11ile clone (a) looks wider tha11 tbe mature 
clone one (b ); scale bar: 100 µ111 . 






Interprétation schématique et hypothétique des profils évolutifs en fonction du temps des poten­
tialités juvéniles d'extrémités apicales caulinaires dans le cas de matériels juvéniles, matures et âgés, 
définis par rapport à leur âge physiologique. 
Les variations seraient imputables aux fluctuations d'état physiologique, particulièrement favorable 
au moment du débourrement (notion de cyclophysie). leur périodicité pouvant varier en fonction 
des matériels (cas de polycyclisme). 
Schematic and hypothetic interpretation of time evolutive patterns of juvenile potentialities of 
shoot-tips belonging to juvenile, mature and old materials, as defined by their physiological age. 
The variations could be due to fluctuations of physiological state, especially favorable at budbreak 
time ( cyclophysis concept), with possible differences in periodicity according to the material 
(polycyclism). 
en ce qui concerne les espèces arborescentes, les fluctuations spatio­
temporelles de la plupart des composés analysés réfutent leur emploi en 
tant que véritables marqueurs de l'âge physiologique, les variations obser­
vées à l'intérieur d'une même classe d'âge masquant les différences entre 
matériels jeunes et âgés caractérisés (Monteuuis et al., 1987; Monteuuis, 
1988; Bon et al., 1988). Il est important d'insister sur ce problème préoc­
cupant susceptible de perturber, voire de compromettre toute tentative 
de caractérisation de l'état de maturité du matériel considéré. De ce fait, 
il paraît nécessaire de faire preuve de discernement dans le choix des com­
posés susceptibles de présenter un intérêt, dans la mesure où bon nombre 
d'entre eux se révèlent être plus des témoins d'un certain état physiologi­
que fluctuant au sein du matériel d'étude envisagé, que des marqueurs 
véritables de l'âge physiologique (Berthon, 1985; Jay-Allemand, 1985; 
Verschoore-Martouzet, 1985; de Champs, 1987; Bon et al., 1988). 
Certaines approches expérimentales, basées notamment sur la prise en 
considération de plusieurs composés simultanément et de leur rapports, 
s'avèrent néanmoins particulièrement intéressantes et incitent à l'opti-
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misme en fonction des espèces (Paton et al., 1970; Cazin et al., 1985; 
Fouret et al., 1986; Haymann et al., 1986; Raviv et al., 1987 ). 
Récemment, dans des apex de Sequoiadendron giganteum, Bon (1988b) 
a mis en évidence l'existence d'un polypeptide membranaire - la protéine 
« J 16 » - dont la concentration demeure très étroitement corrélée à 
l'aptitude à la multiplication végétative du matériel considéré, quel que 
soit son génotype. Objectivement, ce marqueur protéique, suffisamment 
stable pour ne pas être affecté outre mesure par les variations aussi fré­
quentes qu'inopinées d'état physiologique, paraît être un excellent mar­
queur de l'âge physiologique. 
• 











41 - OBSERVATIONS CONCRÈTES 
L'intérêt de divers traitements et manipula­
tions est reconnu pour contrecarrer, ou 
du moins différer le processus de vieillisse­
ment qui affecte l'aptitude au clonage 
conforme du matériel sélectionné au cours 
du temps. Quelques cas de rajeunissement 
ont même été rapportés. Lesdites techni­
ques sont très fortement inspirées des pra­
tiques horticoles telles que : taille ou 
recépage plus ou moins sévères des pieds­
mères, greffage sur de jeunes porte-greffes, 
bouturages ou greffages successifs «en 
cascade», ... (Franclet, 1977; Copes, 1983; 
St-Clair et al., 1985). Les résultats sont 
plus ou moins probants selon les espèces, 
mais quelle que soit la technique considé­
rée, i I est révélateur de remarquer qu'elle 
tend à préserver un certain équilibre entre 
l'appareil caulinaire et l'appareil racinaire, 
et plus précisément, à limiter le développe­
ment de la partie aérienne par rapport aux 
racines. De telles pratiques reflètent l'im­
portance des aspects physiologiques précé­
demment évoqués, et notamment de l'in­
fluence racinaire, en concordance avec les 
idées de Doorenbos ( 1965) et de Borchert 
(1976). En effet, les phénomènes de vieillis­
sement pourraient être interprétés en ter­
mes de systèmes corrélatifs, en considérant 
l'appareil racinaire en tant qu'e «source» 
de métabolites et autres substances endo­
gènes, et les méristèmes en tant que «puits» 
de haut en bas 
n° 8/1.2 : Influence de la nature de la source azotée 
(nitrique n° 811, ammoniacale n° 812) sur la morpho­
logie foliaire d'un clone de Sequoiadendron giganteum. 
Inf!u.encg of the n�ture of �itrogenous medium supply (nitnc n 811, ammoniacal n 812) on the foliar morpho· 
logy of a Sequoiadendron giganteum clone. 
n° 9 : Changements de phase morphologique au cours de 
1� croissance d'une microbouture de Sequoiadendron 
giganteum. 
Morphological phase change during growth of 
Sequoiadendron giganteum microcutting. 
0 
n 1 O. Changements de phases morphologiques chez 
Sequoia sempervirens en relation avec l'activité de crois­
sance, illustrant le phénomène de cyclophysie et la théorie 
de Krenke (1940). 
Morphological phase change in Sequoia sempervirens in 
relation with the shoot growth activity, as an illustration 
of the cyclophysis phenomenon and of the Krenke's 
theory (1940). 
consommateurs. La culture in vitro peut 
se concevoir schématiquement sous le 
même angle, le milieu de culture nutritif 
synthétique faisant office de «source» 
au bénéfice des méristèmes - «puits» -
des explants. Plus concrètement, le suivi 
d'un clone de séquoia géant centenaire par 
subcultures de microboutures nous a per­
mis d'apprécier l'influence de la composi­
tion du mi lieu de culture - essentiellement 
du point de vue des macroéléments miné­
raux (azote) - sur des modifications remar­
quables de morphologie foliaire dans le sens 
des formes juvéniles (Monteuuis, 1988). Ces 
rajeunissements morphologiques, constatés 
de façon plus ou moins prononcée selon les explants, s'expriment surtout 
au démarrage de la croissance pour s'atténuer progressivement au cours de 
l'allongement ultérieur de la pousse. Ce « changement de phase», observé 
en conditions d'environnement stabilisé in vitro, corrobore les observa­
tions similaires effectuées in situ: sur certaines espèces, la reprise de crois­
sance du début de printemps peut s'accompagner d'un rajeunissement 
morphologique brutal qui tend à s'estomper avec l'allongement de l'unité 
de morphogenèse considérée (voir figure n° 9, Krenke, 1940; Franclet, 
1983). Le phénomène est particulièrement perceptible sur les plantes hété­
roblastiques ou présentant un dimorphisme foliaire entre formes juvéniles 
et adultes (Doorenbos, 1965; Kozlowski, 1971 ). 
De telles manifestations incitent tout naturellement à rechercher l'origine 
des phénomènes de changement de phase au sein des extrémités caulinai­
res. Les investigations pluridisciplinaires menées en ce sens sur Sequoia­
dendron giganteum (Bon, 1988a; Monteuuis, 1988.) convergent pour 
confirmer que, durant une période fugace correspondant au débourre­
ment, les extrémités apicales d'arbres âgés sont susceptibles de révéler des 
potentialités caractéristiques de jeunes individus. Ceci a pu être vérifié 
à la fois d'un point de vue physiologique, biochimique, histocytologique, 
organogénique et morphogénétique. 
Mais le résultat réellement démonstratif demeure le véritable rajeunisse­
ment d'un séquoia géant centenaire, à partir d'un méristème prélevé au 
moment du débourrement (Monteuuis, 1988). La lignée rajeunie ainsi 
obtenue exprime, aussi bien in vitro qu'en conditions ex-vitro, les mêmes 
aptitudes et caractéristiques que le clone juvénile témoin, tant sur le plan 
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figure n° 5a : Concept de Passecker l 1947) attaché au caractêre 
irréversible du processus de maturation en fonction du dévelop-
pement ontogénétique. 
Passecker's concept of irreversible maturation process related 











figure n° 5b : Concept de Krenke 11940), repris par Franclet 
(1983), du phénomène de maturation selon un mode réitératif 
en fonction des unités de croissance successives au cours du 
développement ontogénétique. 
Reiterative concept of maturation process relative to the succes· 
sive shoot flushes during the ontogenetical development, after 
























Interprétation schématique du profil évolutif des potentialités juvéniles au sein des extrémités 
caulinaires apicales, en fonction de leur âge ontogénétique; il semble légitime de prétendre que 
ces potentialités juvéniles sont étroitement dépendantes de l'âge physiologique (voir texte) et 
diminuent lorsque ce dernier augmente. 
Schematic interpretation of the juvenile status evolutive pattern of shoot tips according to their 
increasing ontogenetical ageing. It seems rational to presume that these juvenile potentialities are 
close/y dependent on the physiological ageing (see text) and would be negatively influenced wben 
this latter increases, 
à partir d'observations morphologiques, sont schématisées figure n° 5. 
Il convient de remarquer que, dans les deux cas, le processus est d'autant 
plus marqué que le système caulinaire est développé, autrement dit que les 
méristèmes primaires édificateurs s'éloignent du pôle racinaire pourvoyeur 
de métabolites. Nous proposons, à travers la figure n° 6, une interpréta­
tion schématisée du phénomène, inspirée des idées de Krenke. Au cours 
du viei Il issement ontogénétiq ue naturel, les potentia I ités juvéniles devien­
draient de plus en plus circonscrites au sein des références spatio-tempo­
relles précédemment évoquées, à savoir : les méristèmes primaires et la 
période du débourrement. En termes de probabilité, cela pourrait expli­
quer les trop nombreux échecs de la culture de méristèmes d'arbres âgés 
en vue du clonage conforme, dans les limites techniques imparties. Mais 
il convient de signaler que, dans certains cas, le méristème n'a pas besoin 
d'être artificiellement prélevé et isolé en conditions favorables de crois­
sance pour extérioriser ses potentialités juvéniles intrinsèques; ainsi, 
Ede lin (1987) a pu observer chez certaines espèces tropicales des véritables 
« retours en arrière ontogénétiques » donnant lieu, au sein du houppier 
d'arbres âgés, à de nouvelles pousses présentant les caractéristiques mor­
pho logiques des premiers stades de l'ontogenèse. Ces « réitérations onto­
génétiques » selon l'appellation consacrée (Edelin, 1987), totales ou partiel­
les (voir photo n° 12) constituent des arguments majeurs supplémentaires 
en faveur de la résurgence d'un état juvénile au sein des méristèmes primai­
res correspondant à chaque débourrement. Le fait que ces potentialités 
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juvéniles ne puissent, la plupart du temps, s'exprimer morphologiquement 
et demeurent visuellement imperceptibles, est vraisemblablement imputa­
ble à l'influence inhibitrice de systèmes corrélatifs répressifs agissant à 
courtes distances. De telles rétro-inhibitions seraient également responsa­
bles des modes de croissance plagiotropes auto-maintenus associés au phé­
nomène de topophysie (Nozeran et Rossignol-Rancilhon, 1977; Nozeran, 
1980, 1986). 
n° 12 : Exemple de « réitération ontogénétique partielle», ou « retour en arrière» morphologique 
chez eucalyptus. Le phénomène est particulièrement visible chez ce type d'espèces à dimor­
phisme foliaire entre formes de jeunesse et formes matures. 
Example of "partial ontogenetic reiteration ", or natural morphological "reversion" in 
Eucalyptus. This phenomenon is especially remarkable in this type of species exhibiting 
foliar dimorphism between juvenile and mature forms. 
• 
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5. conclusions et perspectives
Objectivement, l'interprétation du vieillissement proposée par Krenke, 
puis Franclet (1983), séduit à travers sa rationalité et sa cohérence confir­
mées par les résultats concrets particulièrement démonstratifs auxquels 
nous avons fait allusion. Le modèle proposé synthétise les différentes 
notions présentées du concept de vieillissement des plantes ligneuses, en 
accordant fondamentalement la primauté aux aspects physiologiques par 
rapport aux considérations d'ordre chronologique et ontogénétique. Cette 
opinion est illustrée notamment par l'influence bénéfique attribuée à
l'appareil racinaire, et en reconnaissant aux phénomènes de cyclophysie 
réitérés associés aux changements de phases séquentiels une origine phy­
siologique. La figure n° 7 récapitule ces principales notions. 
Sur Sequoiadendron giganteum (Monteuuis, 1988), seule la culture de 
méristèmes prélevés au stade débourrement a permis d'obtenir une lignée 
cycloclonale véritablement rajeunie permettant le clonage conforme de 
l'ortet d'origine centenaire. L'ensemble des diverses autres techniques de 
multiplication végétative testées, que ce soit en conditions horticoles -
bouturage, marcottage, greffage - ou in vitro - subcultures de microbou­
tures, microgreffage -, n'ont pas abouti au résultat escompté. Les 
«retours en arrière» morphologiques observés dans certains cas s'avèrent 
beaucoup trop fugaces et instables pour présenter un quelconque intérêt 
pratique et pouvoir être considérés comme des rajeunissements véritables 
au même titre que la lignée cycloclonale signalée. Dans ce dernier cas, 
l'analogie avec le témoin juvénile, que ce soit dès les premières réactions 
en culture in vitro en l'absence de substances de croissance exogènes, ou 
ultérieurement, en conditions in vivo, argue de l'origine intime, au sein 
même du méristème organogène considéré, du statut juvénile. Par con­
traste, le caractère éphémère de bon nombre de rajeunissements apparents 
consécutivement à une opération de mobilisation (Monteuuis, 1985; 1987b) 
résulterait d'un simple transfert de substances à effet rajeunissant émanant 
de la nouvelle «source». La différence est fondamentale. 
D'un point de vue appliqué, le tour de main du multiplicateur consisterait 
donc à prélever, au stade physiologique le plus opportun, le massif méris­
tématique présentant intrinsèquement le maximum de potentialités juvé­
niles, pour le soustraire d'un ensemble corrélatif naturellement inhibiteur 
au sein de l'ortet âgé. La miniaturisation des explants apparaît de ce fait 
comme une condition nécessaire, mais non suffisante - en raison des 
phénomènes de cyclophysie - pour obtenir le rajeunissement débouchant 
indubitablement sur le clonage conforme d'arbres âgés (Nozeran, 1978 , 
1985 , 1986). 
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En vertu des arguments développés précédemment, les méristèmes primai­
res constituent des foyers de prédilection pour parvenir à de telles fins 
avec le maximum de garanties de conformité et de salubrité. Conjointe­
ment, nous développons actuellement au laboratoire Afocel du Domaine 
de !'Étançon des techniques biochimiques fines qui devraient permettre 
de mieux définir l'aptitude au clonage des méristèmes, en renseignant 
à la fois sur les aspects génétiques et physiologiques individuels (Bon, 
sous-presse). Plus précisément, l'avènement de marqueurs biochimiques 
du degré de juvénilité, à l'image de la protéine "J 16", laisse entrevoir 
la possibilité de circonscrire au sein de méristèmes d'arbres âgés les terri­
toires cellulaires les plus juvéniles, en caressant l'espoir, comme étape 
ultime, de régénérer des embryons somatiques, ce qui indéniablement 
constituerait la plus belle preuve de rajeunissement. 
• 
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